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Résumé. — Un modele biologique a été développé en vue de représenter le fonction-
nement de I'écosystéme planctonique dans la retenue oligotrophe de Sainte-Croix. Il a
une structure physique simplifiée (modéle bicouche) qui simule la stratification thermique
saisonniére.

Ce modéle a représenté correctement les principales poussées planctoniques. L'étude
a également mis en évidence I'importance de la fermeture du modeéle : il s'agit de la
prédation par le zooplancton dans ce cas. Le role primordial des variables physiques
(température, stratification thermique verticale), notamment dans I'évolution du stock de
nutriments, confirme la nécessité de coupler les processus physiques et biologiques
dans un modéle écologique.

Summary. — A biological model has been developed to portray the planckion ecosystem
dynamics in the oligotrophic reservoir of Sainte-Croix. Its simplified physical structure
(two-layers model) simulates seasonal thermal stratification.

The model has portrayed the main planktonic growths with accuracy. The study has
also revealed the importance of closing the model, in this case, for to take zooplanktonic
predation into account. The leading role of physical variables (temperature, vertical ther-
mal stratification), in particular in the evolution of the nutrient stock, confirms the need
to couple physical and biological processes in an ecological model.

Ce travail a été réalisé avec la et a apporté I'appui scientifique en
collaboration de I'équipe d’Hydrobio-  écologie, ainsi qu'avec les conseils
logie de I'Université de Provence de M. Thebault (Université Paul
(MM. Champeau, Pont et Vaquer) Sabatier) pour la modélisation bio-
qui a assuré la collecte des données  logique.
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| — INTRODUCTION.

Un écosystéme lacustre est un en-
semble complexe ou interviennent
des phénomenes physiques, physico-
chimiques et biologiques. Si ['ap-
proche par la mesure permet de
mieux comprendre son fonctionne-
ment, elle ne permet pas toujours de
prévoir son évolution sous diverses
contraintes.

Aussi a-t-on recours & des outils
prévisionnels comme les modeéles
mathématiques.

Les modéles de simulation du
plancton dans les réservoirs ont pour
objet de décrire et de prévoir 'évolu-
tion de la qualité physico-chimique et
biologique des eaux.

L'objectif de la présente étude
consiste a mettre au point [a partie
physico-chimique et biologique de la
modélisation de la retenue hydroélec-
trique de Sainte-Croix sur le Verdon
en s'appuyant sur un modéle physi-
que simple : un modéle bicouche.

Aprés une analyse des données de
terrain, le modéle sera construit et
ajusté sur I'échantillon de mesures
disponibles.

Une étude de sensibilité permettra
ensuite d’estimer 'importance relative
des paramétres de la modélisation sur
la réponse de I'écosysteme simulé.

On trouvera dans le rapport détaillé
de l'étude (Pourcher et Salencon,
1988), 'ensemble des données et des
résultats dont une présentation syn-
thétique est faite dans cet article.

2 — ELABORATION DU MODELE
BIOLOGIQUE DE SAINTE-CROIX.

2.1. Caractéristiques hydrauli-
ques et thermiques.

Située sur le cours du Verdon a
109 km de sa source, cette retenue
est 'une des plus grandes de France
(703 Mm3) avec une superficie de
22 km? et une profondeur moyenne
de 50 m (maximum de 83 m au bar-
rage) (fig. 1). Ce réservoir est carac-
térisé par:

— un temps de renouvellement
long (280 jours),

— les apports de 2 rivieres (le
Verdon et le Maire) et d'une résur-
gence (Fontaine 'Evéque),

— un fonctionnement hydraulique
en station de pompage ou alternent
au barrage les phases de pompage
et turbinage. La gestion annuelle fait
apparaitre un marnage hivernal im-
portant pouvant atteindre 16 m.

Le lac se trouve dans une zone cli-
matique de type méditerranéen su-
bhumide et se définit comme un lac
monomictique chaud : les eaux super-
ficielles ont une température supé-
rieure & 4 °C (quelle que soit la
saison) et leur réchauffement entraine
la formation d’'une thermocline stable
en été.

2.2. Structure du modele.

U'évolution de la structure thermique
verticale d'un réservoir résulte des
échanges atmosphériques et des ap-
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Le Maire

Fig. 1. — Le réservoir de Sainte-Croix; bathymétrie (courbes de niveau NGF équidistantes de 10 m)
et situation des stations de prélévements.
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ports et retraits d'eau au réservoir.
Cette structure verticale joue un réle
primordial sur I'écosysteme car elle
régit les mouvements internes des
masses d’eau.

Dans nos régions, un lac est iso-
therme en hiver, a une valeur voisine
de 4 °C. Au printemps les couches de
surface se réchauffent sous l'effet du
rayonnement solaire. Le vent fournit
I'énergie nécessaire au mélange de
cette eau chaude de surface jusqu’'a
une cernaine profondeur: c'est une
thermocline transitoire. L'accumula-
tion de ces petites thermoclines
donne naissance a une thermocline
saisonniére, stable en profondeur. Le
réservoir est alors séparé en 3 zones
dont une schématisation est proposée
par Enderlé (1982) (fig. 2) :

L'épitimnion : couche de surface tur-
bulente et bien mélangée en contact
permanent avec l'extérieur par l'inter-
face air-eau.

La thermocline : zone de fort gradient
thermique qui se comporte comme
une barriere de densité.

L’hypolimnion : couche inférieure qui
est le siege de phénomeénes diffusifs.

A l'automne, le refroidissement des
couches superficielles engendre des
mouvements convectifs qui provo-
quent un enfoncement progressif de
la thermocline jusqu'a obtenir le mé-
lange hivernal.

Ces phénoménes, trés marqués
dans un lac, sont perturbés par les
phénomeénes advectifs dans un réser-
voir : entrées deau naturelles (ri-

Thermocline

Re: rayonnemant solaire
Ra: " otmouphérique
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Fig. 2. — Bilan d'énergie d'une retenue et dynamique interne.
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viéres, ruissellement...), entrées d’eau
artificielles (injections en profondeur
par des ouvrages d'amenée), souti-
rages.

La structure du sous-systéme phy-
sique retenue dans cette étude est
trés simple : c'est un modéle vertical
bicouche. La masse d'eau est divisée
en 2 couches considérées homo-
genes spatialement, qui représentent
[a stratification thermique saisonniére.

Une couche de sédiment est ajou-
tée pour stocker les algues et la ma-
tiere organique qui sédimentent
{fig. 3). La sédimentation est prise en
compte dans le modéle par une vi-
tesse constante et spécifique de cha-
que variable.

La couche de surface, I'épilimnion,
est turbulente. Elle est séparée de la

couche de fond non turbulente, I'hy-
polimnion, par une thermocline. Cha-
que couche est caractérisée par sa
température, son volume, sa profon-
deur et I'intensité du rayonnement so-
laire a sa limite supérieure. La
dynamique des 2 masses d'eau est
«forcée» a partir des mesures de tem-
pératures réalisées sur le site.

La stratification thermique saison-
niére est représentée dans le modéle
par I'évolution du volume et de |a hau-
teur de chaque couche. La thermo-
cline étant bien établie en été, les
couches de surface et de fond sont
indépendantes. En hiver, lorsque la
stratification disparait, la couche tur-
bulente de surface atteint le fond. Une
partie de la couche de sédiment est
remise en suspension dans la masse
d’eau.

TI h
Ci
Ml m e —
T2 h2
Ci2
-H

Couche de surface

.......

Iy,l2 : intensité du rayonnement solaire au niveau de la limite supérieure de chaque couche.

T, T2 :
CiCi2 :

H : profondeur de la colonne d'eau.

température de la couche de surface (de fond).
concentration en élément i dans la couche de surface (de fond).

hi,h2 : profondeur de la couche de surface (de fond).
Fig. 3. — Structure verticale schématisée du modéle.
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Les entrées et sorties ne sont pas
prises en compte, le temps de séjour
étant suffisamment long (280 jours),
pour que, dans ce premier modéle
global de la physique du lac, celui-ci
soit considéré fermé.

23. Analyse des données de terrain.

Les mesures faites sur le terrain per-
mettent de préciser la composition du
plancton, d’évaluer la concentration
en sels nutritifs et de déterminer les
valeurs des variables caractérisant
chaque couche du lac.

La température de 'eau et l'inten-
sité du rayonnement solaire sont me-
surées regulierement depuis 1982, la
premiére par un systéme automatique
de mesures situé en amont du bar-
rage, la seconde par une station mé-
téorologique située a quelques km du
lac.

En 1985 et 1986, 23 sorties ont été
faites sur le site de Sainte-Croix afin
de mesurer ['extinction de la lumiére
et de déterminer les caractéristiques
du plancton. Bien que seules les don-
nées acquises en 1986 soient dé-
pauillées, c'est cette poéricde d'étude
1985-1986 que nous choisissons pour
la simulation.

La température.

Son réle est primordial, non seule-
ment par son influence directe sur la
croissance du plancton mais aussi
parce que c'est elle qui régit les mou-
vements d'eau dans la retenue.

La température est mesurée toutes
les 3 heures depuis la surface jus-

gu'au fond du lac a différentes pro-
fondeurs (@ 1 m sous la surface de
'eau, tous les 3 meétres de 4 m a
31 m puis tous les 5 metres de 32 m
a 82 m). Les caractéristiques des
deux couches sont déterminées a
partir de ces profils de température
moyennés sur une journée.

Les gradients de température sur
la verticale nous permettent de dé-
duire la hauteur de la thermocline et
par conséquent la température
moyenne des 2 couches ainsi que
leur volume. Les gradients de tempé-
rature mesurés entre 2 profondeurs
successives varient de 0,1 4 1 °C/m
au cours de l'année. Les pompages
du barrage (situé a proximité du sys-
téme automatique de mesures) ont
une influence sur la dynamique de la
masse d'eau et peuvent expliquer les
faibles valeurs du gradient. Si le gra-
dient est inférieur a 0,3 °C/m, la
masse d'eau est considérée mélan-
gée, sinon la profondeur pour laguelle
le gradient est maximum correspond
a la hauteur de la thermocline.

Le lac est divisé sur la verticale en
22 tranches d'eau centrées autour
des points de mesure. Chaque
tranche est caractérisée par sa tem-
pérature (qui correspond a celle du
point de mesure) et par son volume,
évalué d'apreés la courbe de capacité
de la retenue.

Les volumes de I'hypolimnion et de
'épilimnion sont déterminés en som-
mant les volumes des tranches d’'eau
(du fond a la termocline pour la
couche inférieure et de la thermocline
a la surface pour la couche supé-
rieure). Leur température est calculée
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en moyennant les températures des
22 tranches d'eau, pondérées par
leur volume.

Les années 1985 et 1986 présen-
tent peu de valeurs manquantes
(2 jours en 1985 et 8 jours en 1986).
Ces données manquantes sont calcu-
lées par interpolation lineaire.

Les tracés des profondeurs de
thermocline, des gradients et des
températures moyennes des
2 couches pour les années 1981 a
1986 ont montré une stabilité annuelle
des températures de I'hypolimnion :
9.8+ 19° en 85 et 9.3 +1.8°C
en 86, alors que I'épilimnion, directe-
ment soumis aux conditions météoro-
logiques présente des variations
saisonnieres beaucoup plus impor-
tantes (de 9 °C a 23 °C).

De 1981 a 1986, quelle que soit
I'année, l'évolution de la thermocline
est caractérisée par 4 grandes
phases (fig. 4) :

— un mélange de la masse d'eau

de décembre a mars : mélange hiver-
nal (1),

97

— une mise en place de la ther-
mocline de mars a avril : période de
transition (11),

— une stabilité de la thermocline
de mai & juillet (Ill) a environ 12 m
de profondeur, puis un enfoncement
de celle-ci en ao(t (1ll) 2 16 m de pro-
fondeur,

— un enfoncement progressif de
la thermocline de septembre a dé-
cembre (IV).

Rayonnement solaire et coefficient
d'extinction.

— Les mesures du rayonnement so-
laire, trihoraires, sont moyennées sur
la journée.

— Les sorties effectuées sur le site
ont permis de mesurer la profondeur
de disparition du disque de Secchi, in-
dicateur de la transparence de l'eau,
ainsi que la transmission de [a lu-
miere dans leau au moyen dun
quantametre. La méthode du disque
de Secchi et la mesure de la trans-
mission lumineuse déterminent un
coefficient d'extinction de "la lu-
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Fig. 4. — Schématisation de I'évolution de la thermocline.
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miere (K) qui permet de calculer l'in-
tensité lumineuse disponible a une
profondeur donnée, notamment au ni-
veau de la thermocline. Ces mesures
dont dautant plus importantes
qu'elles permettent de déterminer la
zone ou la photosynthése a lieu :
couche euphotique dont la profondeur
est délimitée par une intensité lumi-
neuse égale a 1 % de lintensité in-
cidente.

*Disque de Secchi.

La relation admise entre la mesure
du disque de Secchi et le coefficient
d'extinction est de la forme :

K=% ou S représente la hauteur

de disparition du disque (en meétres).

La profondeur de disparition du dis-
que de Secchi (S) varie régulierement
au cours des deux années. On ob-
serve une diminution progressive de
la transparence durant la période de
meélange : en 1985, de 7,5 m en jan-
vier a 3,8 m en juin; en 1986, de
5,0 m en décembre a 2,2 m en mai.
La transparence réaugmente rapide-
ment dés le début de la période stra-
tifice. En 1985, le maximum est
obtenu en septembre (6,7 m); en
1986, il apparait plus tardivement au
moment du brassage en décembre
(11,4 m). Cette derniére valeur est
exceptionnelle; c’est la plus élevée
depuis 1982. Cette évolution du degré
de la transparence des eaux s'éloigne
du schéma classique puisque la dimi-
nution la plus grande de la transpa-
rence est notée en hiver : elle pourrait
étre liée aux importants apports de
matiéres en provenance du Verdon a
cette période.

*Mesures au quantamétre.

Les quantités de lumiére transmise
sont appréciées tous les meétres et
sont traduites en pourcentage de lu-
miére incidente mesurée 2 la surface.
Globalement, les profils suivent une
courbe classique d’extinction de la lu-
miére comme le démontrent par ail-
leurs les trés bons ajustements a la
loi de Beer Lambert : Z = lo.eXZ

IZ : intensité lumineuse a la profon-
deur Z

lo : intensité lumineuse en surface
K : coefficient d’extinction.

Les coefficients de corrélation (r)
sont toujours supérieurs a 0,95 (signi-
ficatifs a plus de 1 %). Ce résultat tra-
duit le caractere homogéne de la
couche d’eau du point de vue de ses
qualites optiques.

La couche euphotique est généra-
lement comprise dans la couche de
surface.

Les calculs des coefficients d’ex-
tinction par la méthode du disque de
Secchi et la mesure de la transmis-
sion lumineuse sont traités dans 'an-
nexe 3 du rapport de Pourcher et
Salengon (1988).

Les résultats (fig. 5) montrent que
les valeurs des coefficients d'extinc-
tion déterminées par la 1°" méthode
different de celles obtenues a partir
des mesures au quantametre.

Par définition, la profondeur de dis-
parition du disque de Secchi (S) cor-
respond a un pourcentage de lumiére
transmise (IS) de l'ordre de 18 % (cf.
annexe 3), alors que les valeurs de
IS mesurées a la hauteur de dispari-
tion du disque fiuctuent de 1,7 a
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Fig. 5. — Evolution du coefficient d'extinction au cours des années 1985 ot 1986.

44,7 %. Il existe méme une forte cor-
réiation entre IS et S: IS = — 0,148
x S + 8,58 (r = 0,81; n = 23, significatif
a plus de 1 %).

Contrairement au quantamétre qui
mesure directement [lintensité du
rayonnement lumineux a une profon-
deur donnée, la méthode du disque
de Secchi prend en compte la lumiére
renvoyée par le disque, ce qui aug-
mente l'imprécision de la mesure et
pourrait expliguer les fluctuations du
pourcentage de lumiére transmise IS.

En raison de lincertitude des ré-
sultats obtenus avec le disque de
Secchi et des trés bons ajustements
a la loi de Beer Lambert des profils
de transmission de lumiére détermi-
nés avec la cellule photoélectrique,

nous utiliserons les coefficients d’ex-
tinction calculés a partir du quantame-
tre.

Les mesures du coefficient d'ex-
tinction sont mensuelles. Les chrono-
logies journalieres sont calculées par
interpolation linéaire.

Analyse du phytoplancton, du zoo-
plancton et sels nutritifs.

Les prélevements effectués aux diffé-
rentes dates d'échantillonnage en
1986, ont permis de décrire la dyna-
mique des populations algales et zoo-
planctoniques (fig. 6).

Les études de Bin Mole, Pont et
Vaquer (1986) et Elhasa (1987) ont
montré que le peuplement phyto-
planctonique est constitué¢ de 69 uni-
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Fig. 6. — Valeur des concentrations du plancton pour 1986.

tés taxonomiques parmi lesquelles
2 groupes dominent :

*des pyrrophytes de petite taille
(environ 10 m de diamétre) : ce sont
des phytoflagellés du genre Chroomo-
nas, Chromolina, Cryptomonas,

*des diatomées centriques (dont le
diametre est inférieur a 10 p m):
genre Cyclotelia.

Durant la phase hivernale de mé-
lange (décembre 85 a mars 86), les
concentrations et les biomasses sont
trés faibles (biomasse 1 mg/m3). Un
premier pic est observé au printemps,
correspondant notamment au déve-

loppement rapide d’'une population de
Chroomonas.

Durant la phase de stratification, en
période estivale, on cbserve 2 pous-
sées (une en aolt, I'autre fin octobre)
séparées par des périodes ou les te-
neurs restent du méme ordre qu'en
hiver. Ces pics correspondent au dé-
veloppement des diatomées centri-
ques du genre Cyclotella.

Les prélevements effectués en dif-
férents points du lac (fig. 2) ont mon-
tré une répartition spatiale assez
homogeéne (fig. 7).
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Le zooplancton est composé de ro-
tiferes (microzooplancton) dont la bio-
masse ne dépasse pas 0,6 mg de
poids sec/m®, de copépodes et cla-
doceres (macrozooplancton) qui ont
une biomasse plus importante (de 7
4 100 mg de poids sec/mS.

Le zooplancton présente 3 pics
aux mémes périodes que les algues :
au printemps, en ao(t puis en novem-
bre. Si le pic de printemps est lége-
rement décalé par rapport au bloom
phytoplanctonique, le phénomene
classique «proie-prédateur» est inver-
sé en été, période durant laquelle la
dynamique des populations est plus
rapide : il est alors possible que la
croissance algale soit freinée par la
prédation du zooplancton herbivore,
lui-méme disparaissant rapidement en

raison de la prédation importante du
niveau trophique supérieur (zooplanc-
ton carnivore et alevins).

Cette hypothése ne peut pas étre
vérifiée actuellement car nous ne pos-
sédons pas de mesures concernant
les consommateurs d'ordre supérieur
mais d’aprés les observations faites
sur le terrain le nombre de prédateurs
du zooplancton herbivore augmente
considérablement en période estivale.

Les sels nutritifs.

Les concentrations en ions POF~ sont
toujours inférieures a 1 p g/l (quanti-
tés trop faibles pour étre détectées
par les appareils de mesure). Les
phosphates, éléments nutritifs limi-
tants, sont recyclés en permanence
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ce qui peut expliquer les faibles va-
leurs observées au cours de 'année.

2.4. Choix des variables.

Le modéle doit étre considéré comme
un outil de base destiné essentiel-
lement & déterminer I'ensemble des
processus fortement impliqués dans
le fonctionnement du systéme : les
variables sont donc peu nombreuses.

Variables de forgage.

— lumiére incidente,

— coefficient d'extinction de la lu-
miere,

— température de la couche de
surface,

— température de la couche de fond,

— profondeur de la thermocline et
volumes respectifs des 2 couches.

Variables d'état.

Elles ont été choisies en fonction des
mesures obtenues sur le terrain :

— 2 groupes d'algues : les phyto-
flagellés qui se développent au prin-
temps et les diatomées centriques qui
apparaissent en été.

— 1 groupe de zooplancton herbi-
vore : le zooplancton est traité
comme un seul groupe homogene en
considéruat seulement la biomasse
totale sans tenir compte des différents
stades d'évolution des especes : les
données recueillies sur le terrain ne
nous permettent pas une telle distinc-
tion : en effet, le zooplancton herbi-
vore est classé uniquement en
2 catégories de taille, le macrozoo-
plancton et le microzooplancton. Ce
dernier, composé de rotiféres sera né-

gligé étant donné sa trés faible bio-
masse.

— le phosphore : Le phosphore
est le seul élément nutritif pris en
compte car il est limitant pour la crois-
sance phytoplanctonique.

— la matiere organique : c’est un
compartiment nécessaire au recy-
clage des éléments organiques pro-
venant de I'excrétion du zooplancton
et de la décomposition du plancton
mort.

2.5 Mise en équation des phéno-
meénes biologiques.

Le schéma du fonctionnement du mo-
dele est donné par la figure 8. La
mise en équations de I'évolution de
ces différentes variables, pour un mi-
lieu homogene horizontalement, nous
permet de préciser les formes d'inter-
actions entre ces éléments et les dif-
férentes hypotheses adoptées pour le
modele.

L'évolution des compartiments
dans le modele peut s’exprimer sim-
plement :

phytoplancton = f (croissance — pré-
dation par le zooplancton).
zooplancton = f (croissance —excré-
tion liquide — mortalité).

phosphore dissous = f (reminéralisa-
tion de la matiére organique + excré-
tion liquide du zooplancton -
pompage du phytoplancton).

matiere organique = f (excrétion et
mortalité du zooplancton —reminérali-
sation du phosphore organique).
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Fig. 8. — Schéma de fonctionnement du modéle.

Evolution du phytoplancton.

L'évolution du phytoplancton dépend
de sa croissance (nutrition et photo-
synthése) et de sa disparition (morta-
lité naturelle et prédation par le
zooplancton).

La lumiére, la température et la
concentration en phosphore sont les
paramétres susceptibles de diminuer
le taux spécifique de la croissance du
phytoplancton lorsqu’ils s’éloignent
des valeurs optimales.

L’équation permettant de décrire
I'évolution temporelle de la biomasse
d’une population d’algues BA s’écrit :

d—dBtA=umax-BA—pred-BA

| max représente le taux de crois-
sance des algues dans les conditions

remise en suspension
|dc ja matiere organique

optimales. Pred représente le taux de
prédation exercé par le zooplancton.
Le taux de croissance optimal est af-
fecté de facteurs de réduction liés a
la température (FT), a la lumiere
(FLUM) et a la disponibilité en élé-
ments nutritifs, ici le phosphore (FP).
On suppose que les 3 facteurs agis-
sent indépendamment sur la crois-

sance algale dou leur effet
multiplicatif :
d—gﬁ=pmax-Fl'-FwM - FPBA —pred BA

Lorsque 2 espéces d'algues sont
prises en compte, il existe des phé-
noménes complexes de compétition
interspécifiques qu'il est difficile de
modéliser. Nous différencions donc
les phytoflagellés des diatomées par
leur optimum de croissance et leurs
préférences nutritionnelles.
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Effet de la température.

Linfluence de la température sur le
développement algal se traduit de fa-
gon classique par une dépendance
exponentielle : la température, en ac-
célérant les réactions enzymatiques,
augmente la croissance jusqu’'a un
seuil au-dela duquel elle devient dé-
favorable.

La représentation classique des ef-
fets de la température sur le taux de
croissance du phytoplancton est don-
née par les travaux d'Eppley (1972)
sur différentes algues marines et
d'eau douce (figs. 9 et 10). Le taux
de croissance de chaque espéce de
phytoplancton augmente avec la tem-
pérature jusqu'a un optimum puis dé-
croit rapidement.

Pour représenter l'effet de la tem-
pérature sur la croissance du phyto-

{ bre de di

- 3 ~

Toux de croi

4

par jour)

Fig. 9. — Effets de la température sur le taux
de croissance du phytoplancton d'aprés Eppley,
1972.

plancton, nous utilisons 'équation de
Peeters et Eilers modifiée (Thébault,
1984) et de Jorgensen (Gargon,
1982).

Equation de Peeters et Eilers modifide.

Elle fait intervenir 3 paramétres
dont 2 ont une signification biologique
importante : température de crois-
sance nulle (TO), température opti-
male de croissance (Topt). Le
3% paramétre est un coefficient qui
détermine la cambrure de la
courbe (b). Il détermine I'étendue de
la gamme de température sur laquelle
les algues ont un taux de croissance
élevé.

Soient T, la température de I'eau
et FT le facteur de réduction de la

'} © Detonulo confervacea
® Chiorella pyrencidose
& Skaletonemo costotum
[ 4 Dunaliello tertiolecta

0 Ditylum brightwellu

—

——— — -

Toux de croissaonce {nombre de divisions par jour)

Température (°C)

Fig. 10. — Taux de croissance en fonction de
la température pour 5 especes d'algues unicel-
lulaires avec des températures optimales de
croissance diftérentes d'aprés Eppley, 1972.
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croissance du phytoplancton due & la
température :

X = (T - TO)/(Topt — TO)
FT=2(1+b)- X2 +2bX+1)

Equation de Jorgensen (1976).

Elle donne une courbe symétrique
par rapport a la température optimale
de croissance, ce qui permet en par-
ticulier de modéliser une chute assez
brutale du taux de croissance lorsque
la température optimale est dépas-

sée.

FT= exp[ 23‘—TOR

Dans cette équation, la tempéra-
ture de croissance nulle n'intervient
pas.

Effet de la lumiére.

La fonction de limitation par la lumiére
introduit une relation existant entre la
photosynthése et I'éclairement.

L'équation de Steele (1962) a été
largement utilisée par les modeélisa-
teurs (Kremer et Nixon 1978, Wang
et Halerman 1982) : |

FLUM=— o0 " Topi

lopt
FLUM : rapport entre la productivité
a une profondeur donnée et la pro-
ductivité maximale.
lopt : intensité optimale de production
algale. '
| : intensité a une profondeur donnée.

En intégrant sur la verticale ia loi
de Steele, on obtient :

I
FLUM—_lj0 t(

e1 - I/Iopt)

K : coefficient d'extinction de la lu-
miere
H : profondeur de la thermocline (en

m)
IZ . intensité de la lumiére a la hau-
teur H

lo : intensité de la lumiére a la sur-
face.

avec 1Z = lo eKH (équation de Beer-
Lambert).

L'équation de Steele ne donne
gu'une approche imparfaite du phéno-
mene d'inhibition par la lumiere (Dau-
ta, 1983), pour cette raiscn, de méme
que Thébault (1984), nous utiliserons
léquation de Peeters et Eilers
construite sur une base biochimique
dont les ajustements sur des données
expérimentales sont excellents.

|/ lopt
(1/lopt)2 + 2b (1/lopt) + 1
ol b est un coefficient d'acuité de la
courbe.

En intégrant entre la surface et la
profondeur de la thermocline 'équa-
tion devient :

2 1+b
FLUM = [ Neprsy

FLUM =2 (1+b)

H.K
lo + b.lopt Iz + b.lopt

) [Arctg [Iopt.\/ 1 —iz]—ng [Iopt.;ﬁ -b? ]]
Dans une premiére étape, nous
supposons que les 3 facteurs agis-
sant sur la croissance du phytoplanc-
ton sont indépendants, mais il existe
une interaction entre la lumiere et la
température comme I'a montré Dauta
(1983) par ses travaux sur 8 especes
d’'algues : l'intensité optimale de pro-
duction algale est plus faible lorsque
la température diminue. Pour se dé-
velopper a basse température le phy-
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toplancton requiert moins de lumiére
(figure 11).

Effet des nutriments.

La littérature offre de multiples exem-
ples de limitation de la croissance des
algues par les éléments nutritifs. Lors-
que la population phytoplanctonique
n'est pas limitée par le nutriment, sa
croissance tend vers un optimum qui
dépend uniqguement des conditions de
température et de lumiére.

L'équation de Monod (1949) est
souvent utilisée pour décrire la rela-
tion existant entre la croissance et la
concentration du nutriment limitant
(ici, le phosphore), par une fonction
hyperbolique :

Fp__PO4

“KS+ PO4

ou KS est la constante de demi-sa-
turation en substrat et PO4 la concen-

tration en ion PO%.

€00, Intensite

(uE/m2A ) @
Lumineuse
400} @
-:’(’
2004 _’-,_V’ st

600

——

-
’ . -

La figure 12 représente la réponse
du taux de croissance a I'élément li-
mitant pour 2 espéces d’algues ayant
des constantes de demi-saturation dif-
férentes.

L'hypothese de base dans I'équa-
tion de Monod réside dans I'existence
d’'un raport constant entre la bio-
masse métabolisée et le substrat ex-
terne consommé.

La croissance du phytoplancton est
considérée comme un processus a
une seule étape : I'absorption du sel
nutritif entraine directement la crois-
sance du phytoplancton.

Le modéle proposé ne tient pas
compte du phénoméne de consom-
mation de luxe (stockage intercellu-
laire des éléments nutritifs). D’apres
Wang et Harleman (1982), la prise en
compte des processus internes d'ab-
sorption du phosphore n’apporteront

a'
/

05 0 15202530C 5 10 5202530 5 101520 2530°c 5 10 152025 30

Temperaoture

Fig. 11. — Variation de lopt en fonction de la température pour 8 espéces d'algues unicellulaires
(Scenedesmus crassus, Coelastrum microsporum, Dictyosphaerum pulchellum, Scenedesmus qua-
dricauda, Fragilaria bidens, Anaeba cylindrica, Pediastrum boryanum, Monoraphidium minutum).

D'aprés Dauta (1983).
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Fig. 12. — Taux de croissance de 2 espéces de phytoplancion (ayant des constantes de demi-sa-
turation différentes) en fonction de la concentration en sel nutritif (Kremer et Nixon, 1978).

des différences par rapport au modéle
de base interne d’absorption de la ci-
nétique de Monod que pendant de
trés courtes phases, entrainant, de
plus, de nombreux paramétres sup-
plémentaires.

Mortalité du phytoplancton.

Nous ne prenons en compte que la
prédation par le zooplancton herbi-
vore.

Il est difficile de déterminer les
contributions respectives des facteurs
dont dépend la mortalité naturelle :
température extrémement basse ou
élevée, concentration en sels nutritifs
trop faibles. Nous ferons I'hypothése
que la mortalité naturelle est negli-
geable par rapport a la prédation.
Toutefois, nous avons introduit un
coefficient de mortalité des diatomées
dans le sédiment.

Evolution du zooplancton.

Comme dans la plupart des modéles,
la croissance du zooplancton est ex-
primée comme le produit de deux fac-

teurs dont I'un dépend de la tempé-
rature (ZT) et l'autre de la quantité de
phytoplancton (ZM).

Le facteur limitant la croissance du
zooplancton est une fonction expo-
nentielle de la température représen-
tée par I'équation de Peeters et Eilers
modifiée ou de Jorgensen, relations
déja utilisées pour simuler 'effet de
la température sur le taux maximum
de croissance algale.

Parmi les équations représentant la
fonction de broutage, deux expres-
sions sont utilisées : IVLEV et MI-
CHAELIS-MENTEN.

Loi d'IVLEV (1966)

ZM = 1 — exp (— R.BTOT)
MICHAELIS-MENTEN

ZM = BTOT/(BTOT + KN).

avec :
R = constante contrélant le degré de
limitation de I'ingestion par la concen-
tration en nourriture.

BTOT = concentration totale en
nourriture affectée au zooplancton
KN = constante de demi-saturation.
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Dans ces modeles, I'efficacité d’as-
similation des algues est wune
constante. Les versions modifiées in-
cluent le fait qu'au-dessous d'une cer-
taine concentration donnée de
nourriture, les animaux cessent de se
nourrir (Garcon, 1982). Nous admet-
tons ici, que la valeur seuil est de I'or-
dre de 5.10% cellules/I.

Il est possible d'utiliser 1a loi d'IV-
LEV lorsque le compartiment phyto-
planctonique ne comprend qu'une
espece d’'algue. Par contre, en pré-
sence de 2 groupes d’algues, diato-
mées et les phytoflagellés, nous
considérons que le broutage s'opére
de fagon sélective.

L'expression est divisée en un
terme de type Michaelis-Menten re-
liant le broutage a la concentration to-
tale en nourriture et un autre terme
représentant la fraction de nourriture
totale ingérée provenant d'une cer-
taine catégorie de proie. Nous ferons
I'hypothése que les diatomées qui
présentent une frustule de silice sont
ingérées moins facilement que les
phytoflageliés.

L'équation de Michaelis-Menten
devient :

ZN = (w1 . Phyflag + w2 . diat)
/(KN + w1 . Phyflag + w2 . diat)
avec :

KN : constante de demi-saturation.
w1 et wo : coefficients de proportion-
nalité représentant la fraction de nour-
riture ingérée.

Phyflag et diat : les concentrations
en phytoflagellés et en diatomées.

_ w1-Phyflag

2N flagellés = N - Phyflagrwa diat

= prédation du zooplancton sur les phy-
toflagellés

ZN diatomées =

wa-diat
KN-+w1-Phyflag+wa-diat
= prédation du zooplancton sur les dia-
tomées.

Si nous différencions la sélection
du phytoplancton, nous estimons par
contre que le taux d'assimilation des
algues ingérées est constant. La
nourriture ingérée par le zooplancton
mais non assimilée est perdue par ex-
crétion solide sous forme de pelotes
fécales et alimente le compartiment
matiere organique.

Disparition du zooplancton.

L'excrétion liquide du zooplancton est
une fonction exponentielle de la tem-
pérature (Gargon, 1980).

EXCR = a ebT
EXCR = taux d'excrétion
a, b = coefficients
T = température de l'eau.

La mortalité des animaux est due
principalement a la prédation du ni-
veau trophique supérieur, générale-
ment construite de fagon identique au
terme de broutage. Comme nous ne
simulons que les herbivores, nous
supposerons dans un premier temps
gue le taux de mortalité est constant.
Dans un deuxiéme temps, afin de re-
produire l'augmentation de la préda-
tion pendant la période estivale, nous
simulerons la mortalité du zooplanc-
ton herbivore par une fonction dépen-
dant de la température (fonction
d’Eilers).
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Evolution du phosphore et de la
matiére organique.

Le phosphore, sous la forme dlion
PO3~ est absorbé directement par les
algues. Il provient de I'excrétion li-
quide du zooplancton et de la remi-
néralisation de la matieére organique,
composée de pelotes fécales et d'a-
nimaux morts. La reminéralisation,
processus biologique, dépend de la
température.

Nous utilisons la fonction proposée
par Kremer et Nixon (1978) :

PO4 = a ebT
a, b : coefficients
T : température de I'eau en °C.

Aspects numériques.

L'échelle de temps des phénomenes
reproduits est d’'une journée. Le sys-
téme d'équations différentielles consti-
tuant le modele est résolu pour
chague couche par la méthode de
Runge Kutta d’'ordre 4 a pas constant.
Le pas d'intégration est de 3 heures
(il a été choisi aprés une étude de
sensibilité). Les échanges entre les
couches sont calculés par différence
finie a I'échelle journaliére. Toutes les
24 heures, les concentrations des va-
riables d'état sont calculées en tenant
compte de 4 processus :

— dilution des 2 masses d’eau qui
dépend des variations de la profon-
deur de la thermocline,

— sédimentation des diatomées et.

de la matiere organique,

— remise en suspension de la ma-
tiere organique du sédiment lorsque
la couche de surface atteint le fond,

— répartition verticale du zoo-
plancton : I'échelle de temps choisie
étant d'un jour, nous admettons que
la probabilité de trouver les animaux
dans 'une ou l'autre couche est iden-
tique.

Le bilan de masse, exprimé en
phosphore, est régulierement calculé
au cours de la simulation afin de
contrbler la conservativité du modele.

Le calcul débute le 1°" janvier
1985 bien que nous ne disposions
pour Pinstant d’aucune mesure pour
Fannée 1985. Cette premiére année
de simulation permet d'assurer la
convergence du modele et d'effacer
la mémoire de I'état initial.

Pour les variables du modele qui
sont mesurées en 1986 (phytoplanc-
ton, zooplancton, phosphore), les va-
leurs initiales choisies sont celles de
janvier 1986.

Pour celles qui ne sont pas mesu-
rées (matiere organique dans le sé-
diment et dans I'eau, algues dans le
sédiment), nous avons procédé par
itérations successives en supposant
gu’en hiver I'écosystéme repasse par
un état qui varie peu d’une année sur
lautre. A partir de valeurs initiales
nulles pour ces variables, nous avons
considéré les valeurs obtenues apres
un an de simulation. Ces valeurs ont
été introduites comme nouvelles va-
leurs initiales jusqu'a convergence du
processus, obtenue apres 3 itéra-
tions.
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Le systéme d’équations et la sché-
matisation du programme sont les sui-
vants :

Notations utilisées

Variables Notations Unités
Phytoplancton ; 10° cellules/ |
Flageliés Flag.

Phytoplancion : 10° cellules/ |
Diatomées Diat.

Zooplancton Zoo. ng poids sec/|
Phosphore Phos. natg P/ |
Matiere organique. |MO. paig P/t

ABREVIATIONS

T = température de 'eau.

ZT = facteur de réduction de la mortalité
du zooplancton due a la température.

FT = facteur de réduction de la crois-
sance du phytoplancton due a la tem-
pérature.

FTZ = facteur de réduction de la crois-
sance du zooplancton due a la tempé-
rature.

FLUM = facteur de réduction de la crois-
sance du phytoplancton due a la lu-
migre.

FN = facteur de réduction de la crois-
sance du phytoplancton due a la
concentration en nutriment.

assim. : taux d'assimilation de la nourri-
ture ingérée par le zooplancton.

W1, W2 : coefficients représentant la sé-
lectivité du zooplancton par rapport aux
2 catégories d’algues.

CP1, CP2 : rapport Phosphore/Biomasse
en u atg P/10° cellules.

Kn : constante de demi-saturation en
u atg P/

a, b, a, B : coefficients sans dimension.

W maxi, 4 maxz : taux de croissance des
phytoflagellés et des diatomées dans
les conditions optimales.

Modélisation numérique : systeme d'équations du modéle.

Zooplancton herbivore

dZoo =[[M_'E1§_Q.cp1 -assim.J» |-‘12+(M -cp2 - assim)- FTZ—aebT—ZT]- Zoo

dt Algues Algues
| [ 1t
croissance excrétion monrtalité
liquide

Diatomées

d diat _ i w2 - diat

“at =@ maxz - FT-FLUM - FN) dl.':lt—[—mgue5 -ZooJ

I I I
production primaire broutage

Phytofiagellés

dt
I

@g=(pmax1 -FT-FLUM- FN)-ﬂag—[—ﬂg-Zoo]

wi-
Algues

I I |

production primaire

broutage
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Phosphore

d Phos BT 120bT

T=(ae - MO) +'ae”’ - ZO0O)
| 1 |

reminéralisation de excrétion liguide
matiére organique du zooplancton

— [(u maxy - FT- FLUM - FN) - Flag - cp1 + (it maxz - FT - FLUM - FN) - diat - cp2]

I

pompage du phytoplancton

Matiére organique

dMO _[WiFlag _  Wodiat
dt | Algues Algues

cpz] (1 — assim) - ZOO + (ZT - ZOO) - (a €T - MO)

L] [ f

phosphore non assimilé par le zooplancton

avec Algues = KN + wj - Flag + wo - diat.

3 - RESULTATS

3.1. Etude de la réponse du
modeéle au forgage.

Dans les conditions non limitantes et
constantes du milieu, I'évolution d’'une
proie (représentée ici par le phyto-
plancton) et de son prédateur (le zoo-
plancton) atteint un état d'équilibre
caractérisé par une succession de
pics d’amplitude constante.

Afin d’évaluer l'influence des varia-
bles de forcage sur Iévolution du
plancton, nous simulons dans un pre-
mier temps un systéme proie-préda-
teur. Les valeurs des parametres
intervenant dans le modéle sont is-
sues de la littérature (Jorgensen,

mortalité du reminéralisation
zooplancton de la matiere
organique

1979, Waterloopkunding Laborato-
rium, 1979).

Les hypothéses du modéle sont les
suivantes :

— La structure thermique du lac
n'évolue pas : la retenue est compo-
sée d'une couche de mélange de pro-
fondeur constante (82 m).

— Les valeurs des 3 variables de
forgage sont non limitantes :
température de l'eau : 14 °C
intensité lumineuse a la surface de
leau : 350 W/m2.
coefficient d’extinction de la lumiére :
0.15 m™!

— La concentration en nutriments
est fixée & 0.08 atg P/l

Dans ces conditions, les facteurs
de réduction liés a la température
(FT) et & la lumiere (FLUM) qui af-
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Schématisation du programme

lecture des variables forgantes :

température, lumiére, volume des 2 couches,

coefficlent d’extinction, profondeur de la thermocline

[}nl[lal&sation des varlables d'étaé]

l;ilan de masse du ler joutl

Calcul des concentrations aprés
d{lution des couches,
sédimentation de la matiére organique

et des diatomées

Ecriture des résultats dans un chthf]

1 3 nombre de pas

lére 4 2éme couche

Intégration numérique des équations

par la méthode de Runge Kutta

avec 1 pas de temps de 3 heures

de { dt

d phytaplancton : l d phosphorc d matiére orgenlque l d zooplancton
|
1

taux de crolssance : taux de crolssance :
f (température, lumiére, f (température, phyto-

phosphore) plancton)

r

comparalson avec le ler jour

Bilan de manse
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fectent le taux de croissance du
plancton, restent constants :

pour le phytoplancton, FT = 0.79
et FLUM = 0.18
pour le zooplancton, FT = 0.78

Un systeme oscillatoire classique
est obtenu en 4 mois (fig. 13a). Cha-
que cycle a une durée de 2 mois et
demi. Le pic du zooplancton se pro-
duit 13 jours aprés celui du phyto-
plancton.

Pour évaluer le réle de chaque va-
riable sur I'équilibre du systéme, nous
maintenons constantes 2 variables
de forgage, la 3° prenant les valeurs
mesurées sur le site de Sainte-Craix
au cours des années 1985 et 1986.
Les résultats sont donnés par la figure
13.

Influence de la luminosité.

L'intensité du rayonnement solaire in-
tervient seulement sur la photosyn-
thése. Sa limitation sur la croissance
des algues est représentée par la
fonction de Peeters et Eilers qui
prend aussi en compte le coefficient
d’extinction de la lumiére CK et la pro-
fondeur de la couche de surface P :

1
FLUM = ‘C—KF -l

ou a(l) est une fonction complexe
dans laquelle intervient lintensité lu-
mineuse en surface et a la profon-
deur P.

Lintensité incidente varie de 50 a
350 W/m= au cours des années 1985
et 1986. Cependant, comme CK et P
restent constants, FLUM varie peu
(de 0.12 a 0.18) malgré les fortes va-
riations du rayonnement solaire.

Le premier pic est retardé de
15 jours : il apparait début mars mais
ramplitude des oscillations est trés
peu modifiée (fig. 13b). On note une
légére diminution des valeurs maxi-
males en fin d’automne. La durée des
cycles est plus longue en hiver. En
laissant constants le coefficient d’ex-
tinction et la profondeur de la couche,
nous réduisons linfluence du rayon-
nement solaire.

Influence du coefficient d’extinction
de la lumiére.

Les valeurs calculées varient de 0.23
a 0.46 m~!, ce qui entraine des fluc-
tuations de FLUM comprises entre
0.12 et 0.06.

La perturbation du systéme proie-
prédateur est nettement plus impor-
tante : la durée des cycles est plus
longue (3 mois) et I'amplitude des
pics peut doubler selon la saison
(fig. 13c).

Influence de la température.

La temperature intervient non seule-
ment sur la croissance du plancton
mais aussi sur la reminéralisation de
la matiére organique, 'excrétion et la
mortalité du zooplancton. Les valeurs
mesurées sur le site de Sainte-Croix
varient de 6 a 23 °C, selon la saison,
entrainant de fortes variations du taux
de croissance du plancton :le facteur
de réduction FT varie de 0.17 a 1
pour le phytoplancton et de 0.04 a 1
pour le zooplancton.

Le systéeme proie-prédateur est
donc fortement influencé par les va-
riations saisonniéres de la tempéra-
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ture de leau. Les pics, irréguliers,
présentent une amplitude trés élevée
(fig. 13d).

Effet de la structure bicouche du
modele sur 'évolution de I'écosysteme.

Nous avons suivi le comportement
des variables d'état en supposant la
profondeur de la couche de surface
constante, or, la température inter-
vient aussi sur la structure du modele
puisque ses variations déterminent
I'apparition de la thermocline. Nous
évaluons donc les modifications ap-
portées par la structure bicouche en
comparant les concentrations du
plancton évoluant dans une ou deux
couches (fig. 14).

Quel que soit le nombre de
couches considérées, seules les
concentrations des variables de la
couche de surface sont représentées.

une couche : le forcage correspond
aux valeurs mesurées sur le site de
Sainte-Croix mais nous considérons
constante la profondeur de la couche.
Bien que le phosphore ne soit jamais
limitant, le nombre de pics est res-
treint. Les pics qui apparaissent au
printemps et en automne résultent
des variations saisonniéres des varia-
bles de forcage (fig. 14a).

deux couches : La profondeur de la
couche de mélange est déterminée
par la hauteur de la thermocline. La
principale différence observée est due
a la limitation de la croissance phy-
toplanctonique par le phosphore : au
printemps, le développement des al-
gues est limité rapidement par la dis-
parition du phosphore dans la couche

de surface. Au mois d'ao(t, la ther-
mocline s'enfonce de quelques mé-
tres entrainant dans la couche de
surface un apport de phosphore pro-
venant de la couche de fond
(fig. 14b).

Le systeme proie-prédateur est
donc fortement influencé par la struc-
ture verticale de la masse d'eau.

Effet de la montalité du prédateur
sur 'évolution de I'écosysteme.

Comme nous l'avons vu précédem-
ment, la croissance du phytoplancton
dépend principalement de la tempé-
rature de I'eau et de la concentration
en zooplancton (systéme proie-préda-
teur). Il nous parait intéressant d'étu-
dier linfluence de la mortaliteé du
zooplancton qui est une fonction de
forgage du modeéle.

Pour représenter la prédation du
niveau trophique supérieur (qui entre
dans le terme de disparition du zoo-
plancton), nous etudierons plusieurs
possibilités :

— coefficient de mortalité constant
et faible : m = 0.02

— coefficient de montalité constant
et élevé : m = 0.15.

— coefficient de mortalité varia-
ble : pour représenter le phénoméne
de forte prédation, observé en été,
nous relions la mortalité a la tempé-
rature de l'eau par une fonction de
forgage (fonction d’Eilers). Les va-
leurs des parametres intervenant
dans la fonction sont ajustées de fa-
gon a ce que la mortalité soit faible
en été et forte en hiver.
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Les résultats (fig. 15) montrent
qu'avec un coefficient de mortalité fixé
a 0.02, le zooplancton se développe
trées rapidement et conserve une bio-
masse élevée en été, limitant ainsi la
croissance des algues. Au contraire,
lorsque le coefficient est plus élevé,
on note une disparition du zooplanc-
ton en hiver et une concentration en-
tre deux pics successifs quasiment
nulle.

Les résultats obtenus avec une
mortalité dépendant de la température
de l'eau nous paraissent plus satis-
faisants : le zooplancton est présent
a faible concentration en hiver tout en
ayant une dynamique de disparition
rapide en été.

3.2. Choix des catégories
du phytoplancton.

Il ne nous a pas été possible de re-
présenter le phytoplancton par un
seul groupe d’algues. En effet, I'étude
de linfluence de la température opti-
male de croissance du phytoplancton
(Pourcher et Salengon — 1988) mon-
tre qu'avec une espéce eurytherme,
supportant une large gamme de tem-
pératures, il n'est pas possible de
bien représenter les 3 pics du phyto-
plancton observés sur le site de
Sainte-Croix en 1986. De méme avec
une espece sténotherme, se dévelop-
pant sur une gamme de températures
réduite, le pic de printemps est bien
représenté (notamment pour une tem-
pérature optimale de croissance de
12.5 °C) mais le développement des
algues en été reste limité. Les préle-
vements réalisés sur le site ont mon-

tré la dominance de phytoflagellés au
printemps et de diatomées en été.

II' nous parait donc intéressant
d’ajouter un compartiment phyto-
planctonique supplémentaire dans le
modeéle afin d’obtenir en été des pics
d'amplitude élevée. Nous avons diffé-
rencié les algues par leur taux de
croissance, leur température optimale
de croissance, leur constante de
demi-saturation en substrat et par la
quantitt de phosphore qu'elles
contiennent.

3.3. Résultats de la simulation
de référence.

Aprés plusieurs simulations, le meilleur
ajustement est obtenu avec le jeu de
paramétres dont les valeurs sont don-
nées dans le tableau page suivante.

Les résultats montrent que I'évolu-
tion du phytoplancton est assez bien
représentée (fig. 16). On remarque
que le pic printanier est déterminé par
le réchauffement de l'eau, alors que
les pics d'été et d’'automne sont dé-
clenchés par I'approfondissement de
la thermocline qui met a disposition
du phosphore dans la couche de sur-
face. On note, en été, que le pic du
zooplancton est décalé par rapport
aux données mesurées. En effet, le
modele simule le systéme proie-pré-
dateur qui implique par hypothese
une croissance du zooplancton
consécutive a celle des algues, ce qui
n'a pas été observé sur le terrain en
1986.
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Valeurs des paramétres retenues lors de I'ajustement

Parametres intervenant pour la croissance du phytoplancton.

Paramétres Phytoflagellés Diatomées
Constante de demi-saturation en substrat (natg P/1) 0.009 0.001
Rapport Phosphore/blomasse (natg P/10 cellules) 6. 3.
Taux de croissance maximum : (jour ') 1.9 1.7
Coefficient dans I'équation d’ E|Iersz( = f (Intensité)) -0.5 -0.5
Intensité optimale maximum (W.m"™ 40. 50.
Température optimale de croissance (°C) 125 19.
Pourcentage de mortalité dans le sédiment - 0.2
Paramétres intervenant pour la croissance du zooplancton
Ration maximum : (10 cellules. uatg P~ jour™) 0.5
Température optimale de croissance (°C) 18.
Température de craissance nulle (°C) 5.
Coefficient dans t'équation ration = f (Température) -0.75
Constante de demi-saturation en nourriture en patg P/ | 0.0027
Coefficient a dans I'équation : excrétion = f (Température) 0.002
Coefficient b dans I'équation : excrétion = f (Température) 0.1
Rapport Phosphore/biomasse (patg P/ug) 6.107
Température pour une mortalité optimale theonque (°c) 45,
Température pour une mortalité minimale (°C) 1.
Coefficient dans I'équation mortalité = {f (Température) -0.95
Taux d'assimilation de la nourriture 0.8
Coefficient a dans I'équation : reminéralisation = f (Température) 0.005
Coefficient b dans I'équation : reminéralisation = f (Température) 0.1
Parametres divers
Vitesse de sédimentation (mvjour) pour la matiére organique 0.6
Vitesse de sédimentation ém/gour) pour les diatomées 0.04
Volume du sédiment : (10°.m 15
Taux de mise en suspension du sédiment 0.05

3.4. Effet de quelques
modifications de la structure du
modele.

Afin de commencer a étudier l'effet
d'une discrétisation plus fine de la
verticale (par un couplage du modele
biologique & un modeéle hydrodynami-
que vertical), quelques modifications

de structures ont été apportées au
modele précédent dit «de retérence» :
— introduction de la couche eu-
photique comme seule couche de
production,
— migration du zooplancton limi-
tée a 22 m.

Ces deux modifications seront
introduites d’abord séparément afin
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Fig. 16. — Simulation de I'évolution du plancton et du phosphore : modéle de référence.

de juger de leurs effets respectifs sur
les résultats, puis simultanément, en
gardant le jeu de parameétres de ca-
lage du modéle de référence.

Introduction de la couche euphotique.

Dans le modele bicouche de réfé-
rence, la production photosynthétique
a lieu dans chaque couche avec un
éclairement moyenné sur la hauteur
de la couche. Cette structure est trés
pénalisante au printemps lorsque la

stratification n’est pas bien établie : la
couche de surface est alors tres im-
portante et I'éclairement moyen y est
tres faible.

En rajoutant une couche euphoti-
que dont la hauteur est calculée a
partir des mesures de profils de Ilu-
miere, la production photosynthétique
a lieu uniguement dans cette couche,
avec un éclairement beaucoup plus
réaliste. Cette troisieme couche n'a
été rajoutée que pour la production
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phytoplanctonique, la structure bi-
couche du modéle étant ensuite réta-
blie immédiatement par mélange.

Les résultats de la figure 17 mon-
trent effectivement un démarrage phy-
toplanctonique trés précoce en hiver
si on introduit la couche euphotique,
prouvant que la limitation de la crois-
sance par la lumiere est une fonction
trés sensible au forgage. L'influence
en est moins sensible en été ou la
couche de surface est beaucoup plus
proche de la couche euphotique.

Migration du zooplancton limitée a
22 m.

Dans le modéle bicouche de réfé-
rence, le zooplancton a une réparti-
tion verticale homogene sur les
2 couches, ce qui revient a considé-
rer que la migration verticale a lieu
sur toute la profondeur du lac, soit
80 m. Les prélévements zooplancto-
niques réalisés in situ montrent que
la migration verticale est limitée a
22 m. Aprés lintroduction de cette
modification, les résultats (fig. 18)
sont assez peu modifiés. Le zoo-
plancton est un peu plus dynamique,
avec des pics de plus grande ampli-
tude et plus courts. Les pics phyto-
planctoniques sont légérement réduits
en amplitude mais on ne constate au-
cun décalage important dans le
temps.

Introduction simultanée de la
couche euphotique et de la migra-
tion du zooplancton sur 22 m.

Lintroduction de ces deux modifica-
tions simultanées a un effet trés
sensible au printemps. Le pic phy-

toplanctonique démarre trés 16t et
n'est pas contrblé par le zooplancton
qui, bien que plus dynamique, n'a un
broutage effectif que sur 22 m. En
été, les résultats (fig. 19) sont trés
peu modifiés : les 2 pics zooplancto-
nigues sont de plus faible amplitude
et plus étalés induisant des pics phy-
toplanctoniques légérement plus forts
et étalés.

Réflexions sur les résultats.

2

Ces deux essais montrent a quel
point la réponse de I'écosystéme est
sensible a la structure hydrodynami-
que choisie : la dimension verticale
représente dans un lac I'essentiel des
phénoménes et il est important de
bien la représenter, a I'échelle de
temps et d'espace des processus bio-
logiques étudiés. De plus, il apparait
que le jeu des parametres biologiques
donnant le meilleur ajustement,
«contient» implicitement I'information
de la structure physique choisie. Il est
donc capital de ne jamais dissocier un
jeu de parametres de modélisation
des hypothéses choisies pour réaliser
le modéle.

3.5. Analyse de sensibilite.

Pour mieux connaitre la réponse de
I'écosystéme et pour mettre en évi-
dence linfluence des parameétres in-
tervenant dans le modele, il est
nécessaire de réaliser une étude sys-
tématique dans laguelle le poids de
chaque parametre peut étre quantifié.
Nous ne pouvons pas nous permettre
d'effectuer une telle étude sur l'en-
semble des parametres en raison du
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grand nombre d’'essais que cela im-
plique.

Nous avons sélectionné un nombre
restreint de parameétres biologiques
qui nous paraissent importants : tem-
pérature optimale de croissance,
constante de demi-saturation en nu-
triments, taux de croissance, rapport
phosphore/biomasse pour les algues
et coefficient de mortalité pour le zoo-
plancton. De plus, nous complétons
I'étude de sensibilité en testant le pas
d’intégration ainsi que le coefficient
d’extinction de Ia lumiéere.

Nous avons choisi une méthode
simple qui nous permet de visualiser
I'impact d'un parametre sur 'écosys-
teme : nous comparons le systéme de
référence a un systéeme perturbé par
les varations d'un parameétre. Nous
utilisons la représentation graphique
de Thornton (1979) (cité par Gargon,
1980), qui utilise le cercle comme re-
présentation annuelle.

Nous représentons sur une année
le rapport existant entre la concentra-
tion d'une variable perturbée (par les
variations d'un paramétre) et la
concentration de référence de cette

Longueur du vecteur

du rayon du cercle =
rapport de sensibilité
Cercle = |

180

méme variable. Chaque point est re-
présenté en coordonnées polaires :
l'angle du vecteur correspond au jour
de 'année et sa longueur a la valeur
du rapport des concentrations.

Cette méthode, trés sensible, per-
met de détecter des différences de
concentration trés faibles mais sans
en préciser la nature : décalage du pic
ou changement d'amplitude.

Pour visualiser I'évolution des
concentrations des variables au cours
de lannée, nous complétons cette
premiére représentation graphique en
tragant directement la concentration
des variables avec le systéme de ré-
férence (courbe verte) et le systéme
perturbé (courbe rouge). Cette repré-
sentation permet de distordre les
échelles : les variations d'amplitude
sont réduites au profit des variations
temporelles. Si les faibles différences
de concentration ne sont pas visibles,
en revanche, un décalage de quel-
gues jours est facilement détectable.
Nous fixons, pour chaque variable,
comme rayon minimum la concentra-
tion nulle et comme rayon maximum
la concentration maximale observée.

360

Rapport de
sensibilité

. Variable perturbée
Variable standard

un degré = un jour
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Influence du pas de calcul.

Nous avons testé 4 valeurs du pas de
calcul allant de 7 minutes a
12 heures (fig. 21). L'évolution des
variables n'est quasiment pas modi-
fiée excepté lorsque le pas de temps
est de 12 heures. En effet, ce pas
d'intégration est trop grand lorsque
les gradients deviennent importants.
Par contre, il n'est pas nécessaire
d'utiliser un pas de temps trop petit
étant donné la similitude des ré-
ponses du systeme.

Influence du coefficient d'extinction
de la lumiére.

Une faible valeur du coefficient d'ex-
tinction entraine une croissance plus
forte du phytoplancton et du zoo-
plancton (fig. 20). Les valeurs ex-
trémes (0.15 et 0.45) perurbent
surtout la concentration du zooplanc-
ton en raison des décalages des pics
des algues. Plus le coefficient d'ex-
tinction est faible, plus les pics des
phytoflagellés et des diatomées se
produisent tot. C’est la valeur 0.35 du
coefficient qui perturbe le moins le
systéme. Cette valeur est une bonne
moyenne des valeurs observées sur
le site de Sainte-Croix.

Cette variable semble importante
pour Pécosysteme et les résultats
suggerent qu'en l'absence de me-
sures chronologiques, il faut connaitre
une bonne estimation de la moyenne
annuelle.

Influence des parametres biologiques.

Nous présentons ici les principales
conclusions de I'étude de sensibilité

des paramétres biologiques figurant
en annexe 6 du rapport Pourcher et
Salengon, 1988.

— Un changement assez faible
des parameétres caractérisant les phy-
toflagellés perturbe la croissance des
diatomées de fagon non négligeable.
Par contre, les phytoflagellés sont
peu sensibles aux variations des pa-
ramétres des diatomées.

— Les variations des paramétres
intervenant sur la croissance des al-
gues provoquent un décalage des
pics sans trop en modifier 'amplitude.

— Certains jeux de parametres
entrainent les mémes effets sur les
variables, ce qui s'explique par le fait
qu'ils aient les mémes conséquences
sur les fonctions du systeme. Ainsi,
une température optimale de 19.5 °C
augmente la croissance des phytofla-
gellés en hiver, au méme titre qu'un
taux de croissance de 2.3 ! et
gu'une constante de demi-saturation
égale a 0.02 p atg P/®, les autres
parameétres étant, par ailleurs, égaux
aux valeurs de référence.

— Le zooplancton apparait
comme un régulateur de la croissance
des algues : un changement de ses
parametres, méme faible, a des
conséquences importantes sur I'éco-
systeme (fig. 22). Nous voyons ici le
rdle primordial joué par le broutage du
zooplancton et I'on peut se poser la
question de la fermeture du systéme
au niveau du zooplancton: n’est-il
pas nécessaire, dans certains cas, de
rajouter une variable d'état supplé-
mentaire simulant le niveau trophique
supérieur ?
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VI. CONCLUSION

Un modéle d’écosysteme de réservoir
a été mis au point pour la retenue de
Sainte-Croix.

Ce modele biologique s’appuie sur
une structure physique simple (mo-
déle bicouche) qui représente la stra-
tification thermique saisonniére a
partir de variables de forgage.

Le modéle simule I'évolution de
5 variables d'état :

— la biomasse de deux catégories
de phytoplancton,

— la biomasse d'un groupe de
zooplancton,

— la concentration en un élément
nutritif : le phosphore,

— la concentration en matiéres or-
ganiques.

La période de simulation s'étend
du 1" janvier 1985 au 31 décembre
1986. L'ensemble des données des
deux années n'étant pas disponible,
le modele a été ajusté pour I'année
1986. La validation n'a pu étre réali-
sée pour linstant.

Ce modele simple a permis de re-
produire de fagon satisfaisante les
principaux événements annuels de
I'écosysteme : trois poussées phyto-
planctoniques et zooplanctonigues
successives, au printemps, en été et
en automne.

Si un groupe zooplanctonigue a
suffi, en revanche, il a fallu considérer
2 espéces dalgues de caractéristi-
ques différentes, notamment pour la
température optimale de croissance
et la préférence nutritionnelle. Cette
différenciation a permis de reproduire
une compétition interspécifique, cha-

que poussée phytoplanctonique étant
dominée par un seul groupe.

Afin d’estimer I'importance des pa-
ramétres de la modélisation, une
étude de sensibilité a été réalisée sur
11 des paramétres biologiques les
plus importants.

Le modele est trés sensible a de
faibles variations des parametres,
mettant en-évidence I'importance de
leur choix.

Les paramétres du zooplancton en-
trainent les perturbations les plus im-
portantes sur la réponse du modele :
c’est lui qui ferme le systeme en re-
présentant le niveau trophique supé-
rieur. Son réle primordial dans le
systeme suggére que, dans certains
cas, il serait nécessaire de simuler la
prédation a un niveau supérieur.

On note également [importance
des variables physiques sur le sys-
teme proie-prédateur :

— linfluence de la température
sur la dynamique des processus de
croissance biologique est primordiale;

— le phénoméne de stratification
thermique, en séparant la masse
d'eau en 2 couches quasiment indé-
pendantes I'été, joue un réle détermi-
nant sur le stock des nutriments
disponibles dans la couche euphoti-
que.

Limportance de la structure thermi-
que verticale implique de disposer
d'une chronique de mesures de tem-
pérature sur la verticale a au moins
deux niveaux situés dans ['épilimnion
et dans ['hypolimnion. Elle justifie
d'autre part, pour certaines études,
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une simulation numérique du régime
thermique.

L'influence de la structure physique
du modéle sur la réponse de I'éco-
systéme a été étudiée. |l apparait que
I'écosystéme est trés sensible & une
représentation physique pius fine de
la verticale, et que les parametres bio-
logiques donnant le meilleur ajuste-
ment sont trés fortement liés a cette
structure.

Si I'on souhaite obtenir un modéle
cohérent, il importe donc d'équilibrer
la complexité des sous-modeles phy-
sigues et biologiques.

C'est en effet leur couplage qui
apportera une réelle amélioration
dans la compréhension et la repré-
sentation de I'écosysteme.
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